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摘要 :【 目 的】 榕树 (Ficeus ) 依 赖 专 性 榕 小 蜂 (Agaonidae ) 传粉 ,同时 为 传粉 榕 小 蜂 提供 繁衍 后 代 的 
场所 ,两 者 形成 动 植物 间 经 典 的 协同 进化 关系 。 在 雌花 期 果 内 , 榕 小 蜂 需 在 有 限 的 存活 时 间 内 完成 
传粉 和 产 卵 ,而 传粉 榨 小 峰 如 何在 传粉 与 产 卵 之 间 进 行 权 衡 仍然 是 悬 而 未 解 的 问题 。 本 研究 旨 
明确 传粉 榕 小 蜂 一 一 一 种 档 额 榕 小 蜂 Ceratosolen sp. 在 唆 雄 同 株 的 聚 果 榕 Ficus racemosa WIMA 
内 的 行为 活动 及 繁殖 模式 。【 方 法 】 借 助 测 微 尺 测量 聚 果 榕 榨 果 雌花 花柱 长 度 与 传粉 榨 小 蜂 
( Ceratosolen sp. ) 产 卵 器 长 度 , 通 过 显 微 视频 记录 传粉 榕 小 蜂 在 肉 花 期 果 内 搜索 、 传 粉 及 产 卵 行为 ; 
结合 单果 控制 性 引 蜂 试验 ,测定 不 同 阶段 榕 小 蜂 个 体 大 小 \ 孕 卵 量 、 携 粉 量 , 以 及 雄花 期 最 终 繁 殖 的 
榕 小 峰 后 代 和 榕 果 种 子 数 量 。 【结果 】 聚 果 榕 雌花 花柱 长 度 存 在 树 间 变异 , 榕 小 蜂 产 卵 器 长 度 比 绝 
大 多 数 的 只 花花 柱 长 ,说 明 该 小 蜂 可 以 产 卵 于 大 部 分 的 此 花子 房 里 。 通 常 个 体 大 的 榕 小 蜂 孕 卵 量 
更 多 ,但 个 体 大 小 与 携 粉 量 之 间 相 关 性 不 显著 。 观 察 发 现 , 榕 小 蜂 进 入 唆 花 期 榕 果 内 ,前 6h 集 中 
产 卵 , 可 产 下 孕 卵 量 的 95% ,平均 搜索 用 时 27 s, ^ RH RE 46 s, 此 期 间 传 粉 行为 少见 ,花粉 笼 中 扒 
带 花 粉 量 亦 无 明显 变化 ; 榕 小 蜂 进 果 后 6 -24h, 主 要 执行 传粉 ,其 行为 主动 ,连贯 高 效 , 单 次 传粉 用 
时 平均 为 2 s, 最 终 可 传 完 携 粉 量 的 80% 。 控 制 引 蜂 试 验 也 证 实 榕 小 蜂 进 入 榕 果 内 前 6 主要 执行 
产 卵 繁殖 后 代 , 之 后 6 -24 h 主 要 执行 传粉 以 繁殖 榕树 种 子 。[【 结论 】 在 唆 雄 同 株 的 聚 果 榕 雌花 期 
榕 果 内 , 榕 小 蜂 先 产 卵 、 后 传粉 。 本 研究 首次 展示 了 传粉 榕 小 蜂 在 聚 果 榕 肉 花期 榕 果 内 的 产 卵 和 传 
粉 行为 ,并 获得 与 行为 相 匹 配 的 产 卵 量 和 传粉 繁殖 量 , 反 映 了 有 具 主动 传粉 行为 的 榕 小 蜂 在 传粉 和 产 
卵 之 间 存 在 时 间 和 数量 上 的 权衡 。 
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Trade-off between pollination and oviposition of the pollinator Ceratosolen 


sp. (Hymenoptera: Agaonidae) in monoecious Ficus racemosa 
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Abstract: [ Aim] Ficus relies on the pollination of obligate wasps ( Agaonidae) and provides the 
breeding place for the pollinator, which forms a classic coevolutionary relationship between plants and 
animals. In the receptive female figs, the wasp needs to pollinate and lay eggs within the limited survival 
time, and the balance between pollination and oviposition of wasp remains an open question. This study 
aims to ascertain the behavior and reproductive pattern of active pollinator Ceratosolen sp. in the receptive 
female figs of monoecious Ficus racemosa. [Methods] The style length of female flowers of F. racemosa 


and the ovipositor length of its pollinating fig wasps ( Ceratosolen sp.) were measured under the 
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microscope with micrometer, and the searching, oviposition and pollination behaviors of pollinating fig 
wasps were observed and recorded by video combined with the controlled experiments. After the pollinator 
was introduced to enter receptive female figs, the body sizes, egg loads, and pollen loads were measured 
at different stages. Finally, the numbers of fig wasp offspring and seeds in controlled figs were counted in 
male floral phase. [Results] The style length of female flowers of F. racemosa had variation between 
trees, but the ovipositor length of fig wasps was longer than the style length of most female flowers, 
indicating that the fig wasps can lay eggs in the ovaries of most female flowers. In general, larger 
pollinators had more egg loads, but the correlation between body size and pollen load was not significant. 
Behavioral observation showed that fig wasps mainly laid eggs in the first 6 h that they entered receptive 
female figs, laying about 9596 of eggs in the ovaries. In receptive female figs, fig wasps averagely spent 
27 s to search appropriate female flowers, and the oviposition time was averagely 46 s. During this 
period, the pollination behavior was rarely observed, and the number of pollen grains in pollen pockets 
did not vary significantly. After fig wasps entered the figs for 6 — 24 h, they mainly performed active 
pollination consistently and efficiently pollinated female flowers. The average time for pollination was 2 s, 
and at last 80% of the pollen loads were pollinated. The controlled experiment also confirmed that fig 
wasps mainly oviposited and produced their offspring in the first 6 h after entering fig, and then pollinated 
female flowers to produce fig seeds in the next 6 - 24 h. [Conclusion] In the receptive female figs of 
monoecious F. racemosa, fig wasps firstly lay eggs and then actively pollinate female flowers. The 
oviposition and pollination behaviors of fig wasps were exhibited for the first time, and the number of eggs 
laid and seed production matching the behaviors were determined, reflecting that the actively pollinated 
fig wasps have the trade-off between pollination and oviposition about time and quantity. 


Key words: Fig wasps; Ceratosolen sp. ; Ficus; Ficus racemosa; pollination; oviposition; coevolution; 


mutualism 


有 人 花 植物 的 有 性 生殖 依赖 一 定 的 媒介 传授 花粉 
( 黄 双 全 ,2008) , 除 少数 为 风 媒 、 水 媒 外 ,87.5% 的 
被 子 植物 由 动物 传粉 (Ollerton，2017 ) 。 全 球 传 粉 
动物 约 有 35 万 种 ,其 中 昆虫 占 80% ~ 85% ,是 种 类 
最 多 的 传粉 动物 ( 张 立 微 和 张 红 玉 , 2015) 。 昆 虫 在 
为 植物 传授 花粉 的 同时 ,植物 也 为 昆虫 提供 食物 和 
生长 场所 ( 钦 俊 德 和 王 琛 柱 , 2001) 。 绝 大 多 数 昆 虫 
都 是 在 取 食 花粉 .花蜜 的 过 程 中 , 体 表 、 口 器 粘 附 花 
粉 ,被 动 地 为 植物 完成 授粉 ( 黄 双 全 和 郭 友好 ， 
2000) ; 仅 有 约 2% 的 传粉 昆虫 具有 主动 为 植物 传粉 
的 行为 ,其 为 植物 主动 传粉 并 且 依赖 植物 繁衍 后 代 ， 
与 植物 建立 高 度 专 性 的 互惠 共生 关系 ,榕树 与 传粉 
榨 小 蜂 就 是 其 中 经 典 的 案例 ( Cook et al., 2004; 
Herre et al., 2008) 。 

榕 属 Ficus 在 植物 界 具 有 独特 的 隐 头 花序 
(syconium) 结构 (通称 榕 果 ) ,只 能 依赖 体 长 2~3 
mm 的 专 性 传粉 榨 小 蜂 从 顶 生 苞 片 处 外 入 从 型 的 果 
腔 内 传粉 ,同时 榜 小 蜂 把 卯 产 于 部 分 雌花 子 房 中 
(Janzen, 1979; Weiblen, 2002) 。 这 种 繁殖 上 的 互 
惠 共生 关系 ,至 今 已 协同 演化 了 7 500 万 年 (Cruaud 



































et al., 2012) 。 已 知 全 世界 有 约 800 种 榕树 、500 多 
种 传粉 榕 小 蜂 , 其 中 27/3 的 榕 - 蜂 种 对 是 主动 传粉 类 
型 , 仅 1/3 的 种 对 为 被 动 传粉 类 型 ( Kjellberg et al., 
2001 ; Jousselin et al., 2003; Wang et al., 2014) 。 主 
动 传粉 类 型 中 ,榕树 及 榕 小 蜂 均 演化 出 相互 适应 的 
传粉 结构 与 行为 ,表现 为 榕 果 内 雄花 数量 少 ,花药 胚 
珠 比 小 于 0. 16 ,成 熟 花 粉 喜 不 会 自动 破裂 散 粉 ; 传 
粉 榕 小 蜂 前 足 基 节 上 有 花粉 刷 ,中 胸 腹 板 两 侧 有 一 
对 发 达 的 花粉 禾 , 并 且 配 合 有 主动 传粉 行为 。 而 被 
动 传粉 的 类 型 , 榨 果 内 雄花 较 多 ,花药 胚珠 比 大 于 
0.21 ,成 熟 花粉 赛 自 动 破裂 散粉 ,其 传粉 榕 小 蜂 的 传 
粉 结构 和 行为 消失 或 退化 ,依靠 体 壁 烙 附 花粉 进行 
被 动 传粉 (Kjellberg et al., 2001; Wang et al., 2014), 

传粉 榕 小 蜂 成 虫 寿命 通常 为 1 ~2 d(Dunn et 
al., 2008; Zhang et al., 2014) ,主动 传粉 的 榕 小 蜂 
进入 肉 花 期 榕 果 内 既 要 传粉 .也 要 产 卯 。 榨 小 蜂 在 
有 限 的 存活 时 间 内 如 何在 传粉 和 产 卵 之 间 进 行 合理 
分 配 ,是 长 期 被 关注 但 悬 而 未 解 的 问题 。Calil 和 
Eisikowitch (1974) 报道 , 榕 小 蜂 的 传粉 行为 发 生 在 
每 一 次 产 卵 行为 末期 至 小 蜂 从 上 肉 花 花柱 拔 出 产 卵 器 




























































































7 期 汪 雪 敏 等 : 聚 果 榕 传粉 榕 小 蜂 传 粉 与 产 卵 之 间 的 权衡 863 























之 前 。 也 有 学 者 认为 , 榕 小 蜂 进 入 峻 花期 果 腔 内 首 
先 传粉 ,同时 标记 适宜 产 卵 的 柱头 ,传粉 结束 后 在 标 
记过 的 雌花 上 产 卵 ( 杨 大 荣 等 , 2001) 。 这 些 人 研究 都 
基于 显微镜 下 直接 的 跟踪 观察 ,研究 条 件 有 限 。 随 
着 技术 的 发 展 ,现在 显 微 视频 技术 既 能 够 显 微 观察 、 
又 可 以 连续 记录 传粉 榕 小 蜂 在 果 腔 内 的 行为 。 本 研 
究 选 择 雌 雄 同 株 榕树 聚 果 榕 ,采用 显 微 视频 设备 , 清 
晰 观察 ,连续 记录 传粉 榕 小 蜂 在 瞧 花 期 果 内 搜索 、 产 
卵 和 传粉 的 行为 ,并 进行 相关 特征 测量 及 控制 性 引 
蜂 试 验 , 拟 回 答 如 下 间 题 ;(1) 传 粉 榕 小 蜂 产 卵 带 长 
度 与 肉 花 花柱 长 度 的 匹配 程度 ; (2) 肉 花期 榕 果 内 
传粉 榕 小 蜂 如 何在 搜索 、 产 卵 及 传粉 行为 之 间 分 配 
时 间 ;(3) 传粉 榨 小 蜂 个 体 大 小 与 孕 卵 量 及 携 粉 量 
之 间 的 关系 ;(4) 传 粉 榕 小 蜂 不 同 状态 和 工作 时 间 
下 的 产 卵 和 传粉 效率 及 最 终 繁 殖 榕 小 蜂 的 后 代 和 榕 
树种 子 数量 的 差异 。 















































































































































1 材料 与 方法 


1.1 研究 地 点 

研究 地 点 位 于 云南 省 西双版纳 傣族 自治 州 动 腊 
县 动 仑 镇 ,中 国 科 学 院 西 双 版 纳 热带 植物 园 (21?54 
N, 101?46'E, Ik 580 m) 。 该 地 处 东南 亚热带 北 
缘 ,属于 热带 季风 型 气候 。 年 平均 气温 21. 8Y ,年 
平均 降水 量 1 493 mm, 和 干 湿 季 分 明 , 大 部 分 降水 
(84% ) 发 生 在 5 -10 月 , 极 少 降水 (16% ) 发 生 在 11 
月 至 翌年 4 月 (Cao et al., 2006) 。 
1.2 观察 的 榕树 和 榕 小 蜂 

UU Ficus racemosa 3E Je FJ H (Urticales ) 
API) ( Moraceae ) 榕 属 Ficus R RIR W JE Sycomorus , 
ZEE JEAN , MERER, ARE RETEZ R 
E. RRA (£218 T MIERA EE RKANAE 
部 热带 地 区 ,近期 分 子 证 据 显 示 , 其 整个 分 布 区 共有 
4 种 传粉 榨 小 蜂 ,其 中 分 布 于 西双版纳 及 周边 中 南 
半岛 区 域 的 是 一 种 尚未 描述 的 传粉 榕 小 蜂 一 一 一 种 
FEMA Ceratosolen sp. (Bain et al., 2016) 。 该 
ESR JE TJR H (Hymenoptera ) 榨 小 蜂 科 (Agaonidae ) 
TEUER /]NEE JE Ceratosolen , WEE — A! , WE TEE 38 ,前 
足 基 节 上 具 花 粉刷 ,中 胸 腹 板 两 人 出 有 一 对 发 达 的 花 
粉 公 ,主动 为 聚 果 榨 传粉; 雄 蜂 无 翅 , 眼 及 触角 退化 
( Weiblen, 2002) 。 

榨 果 内 雌雄 花 异 熟 。 肉 花 先 熟 , 此 时 称 为 肉 花 
期 ,传粉 榕 小 蜂 经 敬 片 口 进 入 果 腔 传粉 和 产 卵 。 经 
过 一 段 时间 的 发 育 后 ,雄花 成 熟 到 达 雄 花期 , 榕 小 蜂 











































































































后 代 同 步 发 育 到 成 虫 期 ,采集 花粉 后 离开 雄花 期 果 ， 
寻找 下 一 株 处 于 雌花 期 的 榕树 ,开始 新 的 生活 史 循 
环 ( Gaili and Eisikowitch ，1968 ) 。 
1.3 ”花柱 长 度 及 榕 小 蜂 产 卵 器 长 度 测量 

选取 2 株 处 于 雌花 期 的 聚 果 榕 ,每 株 树 采 集 肉 
花期 果 15 果 , 每 果 随 机 取 4 KMETE F 120 条 ,借助 
安装 有 测 微 尺 的 体 视 显微镜 (NTX-3C) 测 量 花 柱 长 
度 。 此 外 ,再 选取 2 株 处 于 雄花 期 的 聚 果 榕 ,每 株 树 
采集 雄花 期 果 30 果 , 用 120 得 目的 纱 网 袋 单 果 分 
装 , 待 榕 小 蜂 自然 羽化 出 蜂 后 ,每 果 随 机 取 1 头 小 
蜂 ,2 株 树 共 取 60 Sk ,在 体 视 镜 下 解剖 榕 小 蜂 , 拉 出 
并 测量 其 产 卵 器 长 度 。 
1.4 榕 小 蜂 搜索 、 产 卵 及 传粉 行为 观察 

选取 2 株 刚 结果 的 聚 果 榕 ,用 纱 网 袋 对 榕 果 进 
行 套 袋 隔离 ,排除 非 传粉 小 蜂 的 干扰 。 当 榕 果 发 育 
至 肉 花 期 ,打开 纱 网 袋 ,为 避免 蜂 夹 死 于 苞 片 到 达 不 
了 果 腔 ,每 个 果 引 入 2 头 榕 小 蜂 , 进 果 30 min 后 ,及 
时 采摘 进 蜂 果 , 带 回 实验 室 , 借 助 可 连接 电脑 录像 的 
Digital Microscope( AMA115T-CFVW) , 观察 榕 小 蜂 在 
果 腔 内 的 搜索 、 产 卵 和 传粉 行为 ,同时 录制 视频 , 记 
录 并 定量 每 头 小 蜂 的 任意 3 次 各 行为 所 持续 时 间 。 
每 株 树 观察 10 个 进 蜂 果 ,2 株 树 共 观察 20 个 果 , 共 
ip 20 头 蜂 。 
1.5 榕 小 蜂 个 体 大 小 、 孕 卵 量 及 携 粉 量 测定 

当 榕 果 发 育 至 雄花 期 时 ,每 株 树 采集 30 果 , 用 
纱 网 袋 单 果 分 装 , 待 榕 小 蜂 自然 羽化 后 ,每 果 随机 取 
1 头 小 蜂 ,2 株 树 共 取 60 头 蜂 , 在 体 视 镜 下 解剖 , 测 
量 其 头 宽 ,用 于 代表 小 蜂 个 体 大 小 (Liu et al., 
2011) ;解剖 腹部 卵 梨 , 计数 双 侧 卵巢 中 的 孕 卵 量 
(Dunn et al., 2011; RZE, 2016) ;用 解剖 针 移 除 
胸部 的 双 翅 及 3 对 足 ,保留 花粉 复位 置 ,用 超声 波 仪 
振 破 花 粉 介 ,散落 出 花粉 , 然后 用 细胞 计数 仪 
(Multisizer 3) 计数 花粉 量 ( 刘 明 新 等 , 2017) 。 
1.6 榕 小 蜂 不 同 状态 及 工作 时 间 下 卵巢 中 剩余 孵 
量 及 花粉 管 中 剩 余 花 粉 量 统计 

当 榨 果 发 育 到 雌花 期 ,每 果 控 制 引 入 L AA 
蜂 , 待 榨 小 蜂 完 全 进入 苞 片 后 套 袋 隔离 以 防 其 他 小 
蜂 进 入 ,并 挂 上 记录 进 蜂 时 间 的 标签 ,共计 引入 蜂 
120 果 。 榕 小 蜂 进入 榕 果 后 6 h, ERE 30 个 进 蜂 
果 , 带 回 实 验 室 ,取出 果 腔 中 的 榨 小 蜂 , 借助 体 视 显 
微 镜 解剖 .计数 其 卯 梨 中 剩余 卵 量 ,并 参照 1.5 节 的 
方法 同步 计数 花粉 途中 剩余 花粉 量 。 此 外 , 榕 小 蜂 
进 果 后 24 h ,再 分 别 采集 30 个 进 蜂 果 ,同样 的 方法 计 
数 榨 小 蜂 卵 偶 中 剩余 卵 量 和 花粉 仍 中 剩余 花粉 量 。 
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1.7 雄花 期 传粉 榕 小 蜂 后 代 及 种 子 数量 统计 

1.6 节 中 单果 控制 引 蜂 试验 剩余 的 60 个 进 蜂 
果 , 其 中 30 果 在 传粉 榕 小 蜂 进 入 榕 果 6 h 后 ,用 注 
射 絮 从 苞 片 口 往 果 腔 中 注入 0.1 mL TREE Jy 0. 0596 
的 嗓 虫 .高 氧 氟 杀 虫 剂 , 预 试验 该 浓度 的 杀 虫 剂 能 
时 杀 死 榕 小 蜂 但 不 影响 榕 果 正 常 发 育 ( Raja et al., 
2008) ;另外 30 果 作 为 榕 小 蜂 进 果 产 卵 . 传 粉 24 h 
的 样本 , 榕 小 蜂 进 入 榕 果 后 24 h 基本 奋 奋 一 息 快 死 
亡 , 榕 小 蜂 进 果 后 套 上 纱 网 袋 ,让 其 自然 发 育 。 当 试 
验 榕 果 进入 雄花 期 时 ,及 时 采摘 ,单果 分 装 于 纱 网 袋 
中 。 待 榕 小 蜂 自然 羽化 出 蜂 后 ,统计 每 个 榕 果 内 榕 
小 蜂 后 代数 量 和 榕 果 种 子 数量 。6 h 及 24 h 的 试验 
果 最 终 分 别 获得 7 个 和 18 个 果 的 样本 量 。 
1.8 数据 分 析 

运用 Excel 计算 聚 果 榕 肉 花 花柱 长 度 ,其 传粉 
榕 小 蜂 产 卵 器 长 度 、 头 宽 、 孕 卵 量 、 携 粉 量 , 以 及 单果 
内 榕 小 蜂 后 代 及 种 子 数量 (mean + SE)。 由 于 数据 
不 呈正 态 分 布 ,采用 Mann-Whitney U 检验 比较 聚 果 
榕 峻 花花 柱 长 度 与 榕 小 蜂 产 卵 器 长 度 的 差异 。 采 用 
Kruskal-Wallis 检验 比较 榕 小 蜂 搜索 、 产 卵 及 传粉 各 
行为 之 间 的 差异 ,并 比较 榕 小 蜂 在 不 同 状态 及 工作 
时 间 后 剩余 卵 量 和 花粉 量 , 如 存在 显著 差异 则 用 
Wilcoxon 符号 秩 检验 进行 多 重 比较 。 采 用 Pearson 
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相关 分 析 比 较 榕 小 蜂 个 体 大 小 与 孕 卵 量 、 携 粉 量 的 
相关 性 。 采 用 Mann-Whitney U 检验 比较 榕 小 蜂 进 
果 后 6 h 5j 24 h 最终 繁 殖 的 榕 小 蜂 子 代数 量 
异 , 采 用 独立 样本 1 检验 ( 正 态 分 布 ) 比较 树 间 雌花 
花柱 长 度 差异 ,以 及 相同 条 件 下 榕 果 最 终 繁 殖 的 种 
子 数量 差异 。 所 有 的 数据 分 析 采 用 R 3.6.1 统计 软 
件 完成 。 


2 结果 


2.1. 聚 果 榕 传粉 榕 小 蜂 产 卵 器 长 度 与 花柱 长 度 的 
匹配 程度 

聚 果 榕 的 峻 花花 柱 长 度 范围 为 0.70 ~2.45 mm, 
时 单 峰 分 布 , 树 间 存在 显著 差异 (1 检验 :t= -9.50， 
df =118, P<0.01)。 相 比较 ,其 传粉 榕 小 蜂 的 产 
卵 器 长 度 范围 在 1.56 ~2.02 mm 之 间 , 结 果 显 示 花 
柱 长 度 与 榕 小 蜂 产 卵 絮 长 度 有 显著 差异 ( Mann- 
Whitney U: P «0.01) (图 1)。 从 两 者 的 匹配 程度 
看 , 榕 小 蜂 产 卵 器 长 1. 83 +0.014 mm(N = 60) ,长 
于 雌花 花柱 长 度 (1.47 +0.036 mm) (N=120), 榕 
小 蜂 平 均 可 以 利用 90. 8396 MEHET IR, EAT, WEHE 
花柱 长 度 的 变异 (CV =0.27) 比 榕 小 蜂 产 卵 需 长度 
的 变异 (CY=0.06) 大 ,表明 部 分 长 花柱 的 雌花 不 能 
被 榕 小 蜂 产 卵 。 
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图 1 聚 果 榕 肉 花 花柱 长 度 和 榕 小 蜂 ( Ceratosolen sp. ) 产 卵 器 长 度 的 频次 分 布 
Fig. 1 Frequency distribution of style length of female flowers and ovipositor length of fig wasps ( Ceratosolen sp. ) in Ficus racemosa 
A; 样 树 1 Tree 1; B: 样 树 2 Tree 2. 











聚 果 榕 肉 花 期 榕 小 蜂 搜索 、 产 卵 及 传粉 行为 

TER AFA AI MEEI , 榕 小 蜂 进 入 榕 果 后 ,其 产 卵 
tii JUMELE RES [TER Bb vr AE FE dfi ALT , 18 28 77 B fr 
点 。 找 到 合适 的 产 卵 位 点 后 , 榕 小 蜂 腹 部 下 沉 , 产 卵 
于 肉 花 子 房 的 珠 被 与 珠 心 之 间 , 产 卵 后 拔 出 产 卵 器 ， 
再 搜索 下 一 个 产 卵 位 点 。 当 卵巢 中 孕育 的 卵 基 本 产 
完 , 榕 小 蜂 才 开始 为 从 果 榕 传粉 。 传 粉 行为 表现 为 : 
前 足 积极 运动 , 基 T 上 的 花粉 刷 从 中 胸 腹 板 两 侧 的 
花粉 仍 中 刷 出 花粉 。 传 粉 行为 与 搜索 行为 交替 进 


2.2 


























行 ,或 连续 多 次 传粉 ,直至 榨 小 蜂 死 亡 。 

榕 小 蜂 在 聚 果 榕 肉 花 期 果 内 的 搜索 时 间 平 均 为 
26.57 +1.74 s(N=120), 产 卵 用 时 46.07 +1.35 s 
(CN 2120) ,传粉 用 时 1.98 +0.09 s(N=120); 三 者 
之 间 时 间 分 配 存在 极 显 车 差异 (H=270.51, P < 
0.01)( 图 2)。 虽 然 两 株 树 的 观察 结果 存在 一 定 差 
异 , 但 总 体 规 律 一 致 ,说 明 榨 小 蜂 在 雌花 期 榕 果 内 的 
搜索 、 产 卵 及 传粉 行为 有 较 稳 定 的 模式 。 










































































0. 44 +0.003 mm(N 2 56) , 刚 离开 雄花 期 果 的 雌 蜂 
卵巢 中 孕 卵 量 为 289 +4.74 粒 (N 256) ,花粉 仍 中 
携带 的 花粉 量 为 1 887 €122. 72 粒 (N =56)。 分 析 












































结果 显示 , 榕 小 蜂 个 体 大 小 与 孕 卵 量 之 间 呈 显著 正 
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搜索 时 间 (s) p^ ti 传粉 时 间 (s) 
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图 2 SCREEN] NIME ( Ceratosolen sp. ) 在 隐 头 花序 内 搜索 4(A, D) 、 产 卵 (B, E) 及 传粉 (C，E) 行 为 的 时 间 分 配 
Fig. 2 Time allocation of searching (A, D), oviposition (B, E) and pollination (C, F) behaviors of 
fig wasps ( Ceratosolen sp. ) in the receptive female figs of Ficus racemosa 
A, B, C: 样 树 1 Tree 1; D,E, F; 样 树 2 Tree 2. 
2.3 聚 果 榕 传粉 榕 小 蜂 个 体 大 小 与 孕 卵 量 、 携 粉 量 ”相关 关系 (r=0.60, P«0.01) (l3: A) , 即 个 体 大 
的 关系 的 榕 小 蜂 孕 卵 量 更 多 。 相 比 之 下 , 榕 小 蜂 个 体 大 小 
坚果 榕 传粉 榕 小 蜂 个 体 大 小 ( 头 宽 ) 平 均 为 ” 与 携 粉 量 相关 性 不 显著 (r =0.33, P=0.06)( 图 3: 

















B) 。 同 时 , 榨 小 蜂 孕 卵 量 与 携 粉 量 之 间 也 没有 显著 
相关 性 (r=0.32, P 20.06) ,两 株 树 间 的 测量 结 
支持 一 致 性 的 结论 。 
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图 3 聚 果 榕 传粉 榕 小 蜂 ( Ceratosolen sp. ) 个 体 大 小 与 其 孕 卵 量 (A) 及 携 粉 量 (B) 的 关系 
Fig. 3 Relationship between the body size of fig wasps ( Ceratosolen sp. ) and the number of eggs (A) 





and the number of pollen grains (B) in Ficus racemosa 


2.4 聚 果 榕 传粉 榕 小 蜂 在 不 同 状态 及 雌花 期 不 同 
工作 时 间 下 产 卵 和 传粉 差异 

传粉 榕 小 蜂 瞧 蜂 刚 离开 雄花 期 果 时 ,卵巢 中 孕 
卵 量 为 230 +6.62 粒 (N =23)( 图 4: A) dE EE p 
携 粉 量 为 2 190 +185.69 粒 (N=23)( 图 4: B), 14 











进入 肉 花 期 榕 果 后 6 h ,其 卵 梨 中 剩余 孵 量 为 11 + 
2.53 粒 (N =22), 与 刚 离开 雄花 期 果 的 上 峻 蜂 相 比 ， 
卵 量 显著 减少 (P<0.01) (图 4: A); EAE EE HIE 
粉 量 为 1 783 + 158. 04 粒 (N = 22 ) ,变化 不 显著 
(P=0.14)( 图 4: B)。 结 果 表 明 聚 果 榕 传粉 榕 小 
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蜂 在 进 果 6 h 内 主要 执行 产 卵 ,可 产 下 孕 卵 量 的 
95. 22% 。 至 进 果 后 24 h, 榨 小 蜂 卵 策 中 的 卵 仅 剩 
8+ 上 5.18 粒 (N=15)( 图 4: A) , S EIR 6 的 雌 蜂 相 
EE ,剩余 卵 量 无 显著 变化 (P =0. 56) iE E PERS 
量 则 显著 减少 至 422 +60.18 (N 215) (P «0.01) 







































































刚 羽 化 的 榕 小 蜂 相 比 ,在 雌花 期 果 内 工作 24 h 后， 
榨 小 蜂 卵 梨 中 剩余 卵 量 和 携 粉 量 均 显著 减少 ( 卵 
i: P<0.01; 携 粉 量 : P <0.01) ,最 终 可 产 完 孕 卵 
量 的 96.52% , 传 完 携 粉 量 的 80. 7396 , 总体 显 示 聚 
果 榕 传粉 榕 小 蜂 在 上 峻 花期 榕 果 内 的 产 卵 及 传粉 行为 
























































(图 4: B) ,说 明 聚 果 榕 传粉 榕 小 蜂 在 进 果 后 的 第 
6 -24 小 时 里 主要 执行 传粉 ,在 此 期 间 产 卵 较 少 。 与 
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图 4 聚 果 榕 传粉 榨 小 蜂 进 果 不 同时 间 后 卵巢 中 卵 量 (A) ERES EE PEE RE CB) 


Fig. 4 Numbers of eggs in the ovaries (A) and pollen grains in the pollen pockets (B) of fig wasps ( Ceratosolen sp. ) 








entered the receptive figs of Ficus racemosa for different time 
图 中 数据 为 平均 值 + 标 准 误 。 柱 上 不 同 小 写字 母 示 差异 显著 (P<0.05，Krmuskal-Wallis 检验 ) Data in the figure are mean + SE. Different small 
letters above bars indicate significant difference (P <0.05, Kruskal-Wallis test). 








2.5 聚 果 榕 雄 花期 传粉 榕 小 蜂 子 代数 量 及 种 子 繁 
殖 差异 

传粉 榕 小 蜂 进 入 肉 花 期 榕 果 内 工作 6 h Je, HE 
花期 最 终 繁殖 小 蜂 后 代 221 €11.56 3E(N =7), 榕 
树种 子 23 «6.40 粒 (N =7), 榕 小 蜂 后 代数 量 显著 
多 于 榕树 种 子 数量 。 相 比 之 下 LE NIE TEWEAE BATA 
果 内 工作 24 h 后 ,雄花 期 最 终 繁殖 小 蜂 后 代 195 + 
17.34 头 (N 218) ,榕树 种 子 983 +118. 87 粒 (N = 
18) ,繁殖 的 榕树 种 子 数量 显著 多 于 榕 小 蜂 后 代数 
量 ( 图 5)。 榕 小 蜂 产 卵 6 h 5 24 h 相 比 ,最 终 繁 殖 
的 后 代数 量 之 间 没 有 显著 差异 (Mann-Whitney U: 
P 20.88) ;但 榕 小 蜂 传粉 24 h 的 榕 果 所 繁殖 的 种 子 
数量 比 传粉 6 的 榕 果 所 繁殖 的 种 子 数量 显著 多 (t 
检验 : t= -8.07, df=17.10, P<0.01)。 引 蜂 试 
验 结果 证 实 聚 果 榨 传粉 榕 小 蜂 在 进入 榕 果 的 前 6 h 
基本 完成 产 卵 工作 ,之 后 的 6 -24 h 则 主动 为 榕树 
传粉 以 繁殖 种 子 。 


3 讨论 


榕树 和 榕 小 蜂 都 必须 利用 榕 果 内 的 肉 花 资源 来 






























































































































































完成 繁殖 ,从 这 个 角度 来 说 ,它们 二 者 之 间 存 在 繁殖 


利益 冲突 ,榕树 和 榕 小 蜂 之 间 权 衡 繁殖 利益 是 维持 











该 互惠 共生 体系 稳定 的 关键 。 短 产 卵 器 假说 (short- 
ovipositor-length hypothesis) 认为 , 榨 果 内 的 雌花 有 短 
花柱 和 长 花柱 之 分 ,由 于 短 花 柱 上 肉 花 的 花柱 长 度 与 
传粉 榕 小 蜂 的 产 卵 器 长 度 相 匹 配 ,所 以 传粉 榕 小 蜂 
将 卵 产 于 短 花柱 上 肉 花 的 子 房 中 以 繁殖 自身 后 代 , 而 
长 花柱 肉 花 则 被 传粉 受精 发 育成 为 种 子 
( Ganeshaiah et al., 1995 )。 但 是 相关 的 研究 显示 ， 
不 同 的 榕树 及 其 传粉 榕 小 蜂 系统 存在 差异 ,部 分 榕 - 
蜂 系 统 中 榕 小 蜂 产 卵 带 长 度 足 以 到 达 大 多 数 肉 花子 
房产 卵 ( Nefdt and Compton, 1996) 。 本 研究 中 聚 果 
榕 传 粉 榕 小 蜂 的 产 卵 器 比 9096 的 雌花 花柱 长 ,与 雌 
雄 同 株 钝 叶 榕 、 高 榕 及 它们 的 传粉 榕 小 蜂 共 生体 系 
相似 ,传粉 榕 小 蜂 能 产 卵 于 绝 大 多 数 上 肉 花 子 房 中 
(SK SE, 2010; Chen et al., 2013), HESR, R RIR 
WE LES] ,上 肉 花柱 头 间 紧 密 粘 连 ,具有 联合 柱头 平台 
(synstigma) ,这 有 利于 花粉 管 侧 向 生长 ,提高 传粉 和 
受精 效率 (Jousselin and Kjellberg, 2001; Jousselin et 
al., 2003; Teixeira et al., 2018) 。 本 研究 发 现 传粉 
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图 5 聚 果 榕 传粉 榨 小 蜂 进 果 后 不 同时 间 段 索 殖 的 榨 小 蜂 子 代数 量 (A) 及 榕树 种 子 数 量 (B) 
Fig. 5 Numbers of wasp offspring (A) and fig seeds (B) produced by fig wasps ( Ceratosolen sp. ) 


entered the receptive figs of Ficus racemosa for different time 
图 中 数据 为 平均 值 + 标准 误 。 柱 上 不 同 小 写字 母 示 差异 显著 (P<0.05)( 榕 小 蜂 子 代数 量 : Mann-Whitney U 检验 ; 榕树 种 子 数量 : 独立 样本 + 


检验 ) Data in the figure are mean + SE. Different small letters above bars indicate significant difference in the number of wasp offspring by Mann- 











Whitney U test and the number of fig seeds by independent samples t-test ( P «0.05). 





TR/] IE AER Ji , 18 SR WERE , UL 767 IN , 每 次 平均 
产 卵 用 时 46 s, fij 6 h 小 蜂 主要 执行 产 卵 工作 ,之 后 
集中 传粉 ,其 行为 主动 ,连贯 高 效 , 单 次 传粉 仅 用 时 
2 s。 这 一 结果 主要 得 益 于 先进 显 微 视频 设备 的 运 
用 ,第 一 次 展示 了 上 肉 雄 同 株 榕树 肉 花 期 果 内 桥 小 蜂 
传粉 、 产 卵 的 行为 及 时 间 分 配 ,为 我 们 理解 榕 - 蜂 如 
何 分 配 繁殖 雌花 资源 ,稳定 繁殖 共存 提供 了 直接 
证 据 。 

先前 的 研究 由 于 难于 清楚 .长 时 间 观 察 传粉 榨 
小 蜂 在 雌花 期 榨 果 内 的 活动 行为 ,往往 只 统计 榨 小 
蜂 剩 余 卵 量 和 花粉 量 , 以 及 最 终 成 功 繁殖 的 小 蜂 后 
代 及 种 子 数量 来 倒 推 榕 小 蜂 可 能 的 传粉 、 产 卵 行为 
( Herre et al., 2008; 徐 窒 等 , 2016)。 本 研究 直接 对 
传粉 榕 小 蜂 行为 进行 观察 ,并 统计 榕 小 蜂 在 不 同 传 





































































































互惠 共生 系统 中 ,通常 花 及 传粉 昆虫 之 间 有 特 化 的 
传粉 结构 和 行为 (Kjellberg et al., 2001; Cook et al., 
2004; Wang et al., 2014), 聚 果 榕 传粉 榕 小 蜂 除 了 
具有 主动 传粉 的 行为 外 ,还 有 专门 用 于 传粉 的 花粉 
刷 与 花粉 翁 ,其 通常 将 花粉 装 于 胸部 腹面 两 侧 的 吉 
状 花 粉 仍 中 进行 携带 。 本 研究 表明 聚 果 榕 传粉 榨 小 
蜂 的 个 体 大 小 与 孕 卵 量 呈 显著 正 相关 关系 (图 3)， 
这 与 高 榕 传粉 榕 小 蜂 的 研究 结果 ( 徐 豁 等 , 2016) 一 
致 。 然 而 ,本 研究 还 发 现 聚 果 榕 传粉 榕 小 蜂 个 体 大 
小 与 携 粉 量 相关 性 不 显著 , 孕 卵 量 和 携 粉 量 之 间 没 
有 相关 性 (图 3), 探 明了 传粉 榕 小 蜂 个 体 大 小 与 其 
孕 卵 量 及 携 粉 量 之 间 的 关系 。 

在 对 传粉 者 有 利 的 情况 下 , 主动 传粉 行为 才 可 
能 被 保留 并 得 到 进化 (Jousselin et al., 2003) 。 有 研 











































































































粉 状态 及 工作 不 同时 间 段 的 产 卵 及 传粉 情况 (图 2 








究 报 道 榕 小 蜂 幼 虫 以 传粉 后 形成 的 胚乳 组 织 为 食 ， 











和 4) ,结果 一 致 性 地 支持 :进入 榕 果 内 前 6. hA 
蜂 主 要 执行 产 卵 行为 ,能 够 产 完 孕 卵 量 的 95% , 优 
先 保证 自身 的 繁殖 ;之 后 的 6 -24 上, 小 蜂 主要 执行 
传粉 行为 ,可 传 完 携 粉 量 的 80% 。 单 果 控 制 性 引 蜂 
试验 也 证 实 了 雌花 期 传粉 榨 小 蜂 产 卵 及 传粉 效率 ， 
以 及 雄花 期 最 终 成 功 繁殖 的 小 蜂 后 代 及 种 子 数量 之 
间 的 对 应 关系 (图 5)。 结 果 很 好 地 支持 :执行 产 卵 
的 前 6 ,繁殖 显著 多 的 榕 小 蜂 后 代 ; 而 后 的 6 -24 
ph, 则 繁殖 显著 多 的 榕树 种 子 。 雌 雄 同 株 不 同属 传粉 
榕 小 蜂 以 及 肉 雄 异 株 肉 雄 果 内 榕 小 蜂 的 繁殖 行为 值 
得 进一步 对 比 研究 。 

在 自然 界 中 ,主动 的 传粉 模式 很 少见 ,多 发 生 于 





































































































因此 ,传粉 受精 可 确保 其 幼虫 发 育 过 程 中 有 充足 的 
食物 ( Verkerke, 1989; 2003; 
Tarachai et al., 2008 ) 。 对 分 布 在 西双版纳 的 垂 叶 榨 
及 分 布 于 中 美洲 的 几 种 榕树 上 ,控制 性 引 蜂 试验 发 
现 榕 树 存 在 寄主 惩罚 (host sanctions) ,没有 授粉 的 
榕 果 会 提前 脱落 ,推测 榕 小 蜂 进 入 榕 果 后 首先 进行 
传粉 , 以 保证 榕 果 的 正常 发 育 ( 管 俊明 等 ，2007 ; 
Jander and Here, 2010 ), Jansen-González 等 
(2012) Xf F. citrifolia 的 传粉 榨 小 蜂 Pegoscapus sp. 
发 育 过 程 进行 了 一 系列 研究 ,认为 其 幼虫 的 取 食 策 
略 随 生 长 发 育 而 改变 ,首先 取 食 植物 珠 心 组 织 , 进 入 
3 龄 幼虫 期 后 取 食 植物 胚乳 ; 当 榕 果 缺 乏 授 粉 时 ,其 


Jousselin et al., 
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3 龄 幼虫 期 将 取 食 榕 果 内 其 他 资源 ,但 死亡 率 显著 
升 高 。 总 之 ,主动 传粉 有 利于 榕 小 蜂 后 代 的 正常 发 
育 。 本 研究 揭示 了 聚 果 榕 传粉 榕 小 蜂 进 入 上 峰 花 期 榕 
果 后 优先 产 卵 之 后 传粉 的 生物 学 现象 ,这 一 策略 保 
证 了 榕 - 蜂 双 方 的 成 功 繁殖 。 本 人 研究 的 结果 为 深入 
探究 榨 - 蜂 共生 体系 的 机 制 黄 定 了 基础 。 
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